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Resumen. Numerosos trabajos regionales o locales han propuesto el reconocimiento de unidades biogeográficas de distintos rangos (bioco-
remas) basadas sobre la distribución de los moluscos bivalvos para el Jurásico, pero no existía una síntesis a nivel mundial. Este trabajo es
una revisión de las más significativas de esas propuestas, en un intento de lograr una síntesis de los patrones biogeográficos globales desde
el Jurásico Temprano al Tardío, mientras se producían cambios sustanciales en la paleogeografía de la Tierra y los patrones de circulación
oceánica como resultado de la disgregación de Pangea. Se hace también un breve análisis de la evolución en el tiempo y el espacio de cada una
de las principales unidades reconocidas y de sus relaciones. Estos biocoremas pueden agruparse en tres unidades de primer orden que han
tenido continuidad en el tiempo: Boreal, Tethys y Austral. Las unidades revisadas aquí han sido reconocidas y caracterizadas de forma muy
heterogénea por los distintos autores, pero los criterios básicos más utilizados incluyen desde el grado de endemismo y la diversidad relativa,
hasta las afinidades paleobiogeográficas de los taxones a nivel genérico. Los patrones de distribución de los bivalvos jurásicos no solamente
son claves para entender cuestiones puramente biogeográficas, sino que han sido utilizados como argumento y evidencia en discusiones de
índole paleogeográfica (como el establecimiento de corredores oceánicos, o patrones de circulación marina superficial), e incluso son pruebas
de peso para la discusión de tópicos paleotectónicos, como la localización de terrenos desplazados y la deriva continental.
Palabras clave. Paleobiogeografía. Jurásico. Bivalvia. Biocoremas. Provincias biogeográficas. Bipolaridad. Gradientes latitudinales.
Abstract. A REVIEW OF JURASSIC MARINE WORLWIDE BIOCHOREMAS BASED ON THE DISTRIBUTION OF BIVALVE MOLLUSKS. Local and
regional papers analyzing the distribution of Jurassic bivalves and proposing new palaeobiogeographic units of various ranks are numerous, but
a worldwide synthesis was lacking. This paper is a review of those proposals with the aim to obtain a coherent synthesis of the global biogeo-
graphic patterns from Early to Late Jurassic times, when significant changes in the Earth palaeogeography and oceanic circulation took place
as the result of the breakup of Pangea. A brief account of the evolution in time and space of the recognized units and their relationships is also
made. The biochoremas can be grouped into three first order units which had temporal continuity: Boreal, Tethys and Austral Realms. The
units analysed here were recognized and characterized in very different grounds by their authors; the most commonly used criteria are degree
of endemism, relative diversity and palaeobiogeographic affinities of bivalve genera. The patterns of Jurassic bivalve distribution are key to
understand general biogeographic issues, but they were also used as evidence in palaeogeographic discussions (such as the establishment of
seaways and changing patterns of superficial water circulation); they are even arguments in some palaeotectonic issues, such as the localiza-
tion and history of displaced terranes, and continental drift. 
Key words. Palaeobiogeography. Jurassic. Bivalvia. Biochoremas. Biogeographic provinces. Bipolarity. Latitudinal gradients.
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LA UTILIDAD de los moluscos bivalvos para la caracterización
y reconocimiento de unidades biogeográficas a nivel global
es ampliamente conocida, y el excelente registro fósil de
este grupo de organismos ha permitido con éxito intentar
este tipo de estudios para distintos momentos clave del
Fanerozoico, en muchos casos aportando evidencias claras
para interpretaciones paleogeográficas.
Este trabajo es un intento de sintetizar el conocimiento
de la distribución geográfica de los géneros de bivalvos
marinos durante el Jurásico a nivel global y su evolución en
el tiempo. La mayor parte de la discusión comprende una
síntesis paleobiogeográfica descriptiva, con una breve ca-
racterización de los biocoremas reconocidos. El término
biocorema se aplica a unidades biogeográficas de cualquier
rango (biochore en el sentido de Makridin, 1973; biochorema
en Westermann, 2000a y Cecca y Westermann, 2003). Se 
   
   
    
  
analiza también la dinámica de los biocoremas Jurásicos
en el contexto de la disgregación del supercontinente de
Pangea y el reacomodamiento de las masas continentales
y corredores oceánicos. Finalmente, se tratan brevemente
algunos aspectos generales relacionados a la distribución
de los bivalvos jurásicos y sus aplicaciones: grupos toleran-
tes a bajos contenidos de oxígeno, bipolaridad y gradientes
latitudinales.
Los primeros aportes modernos a la paleobiogeografía
del Jurásico marino a nivel global se realizaron sobre la base
de la distribución de los amonites (especialmente los euro-
peos), y se distinguieron entonces dos reinos: Tethys y Bo-
real (Neumayr, 1885; Arkell, 1956 y referencias allí citadas).
Imlay (1965) analizó datos de amonites de América del
Norte y llegó a la misma conclusión, pero él fue además el
primero en incluir en la discusión la distribución conocida de
algunos grupos de bivalvos (gryphaeidos, inoceramoideos,
buchiidos) como evidencia. Aproximadamente por la misma
época, investigadores neozelandeses siguieron adhiriendo
al mencionado sistema de dos reinos Boreal y Tethys, a
pesar de reconocer la evidente singularidad local de las fau-
nas jurásicas de Nueva Zelanda (Marwick, 1953; Stevens,
1967, 1977). Hallam (1969) y Broglio-Loriga y Neri (1976)
mencionaron algunos bivalvos de distribución restringida
al Tethys, también en apoyo de este patrón biogeográfico
básico. Inmediatamente después Hallam (1977), concen-
trado ya en el análisis de la distribución de los bivalvos ju-
rásicos, produjo un trabajo pionero que contiene el primer
intento serio de identificar unidades paleobiogeográficas
(biocoremas) sobre la base de los bivalvos. Aunque no logró
observar diferencias claras entre las faunas de bivalvos
Boreales y del Tethys, caracterizó provisionalmente cinco
Provincias: Europea, Asiática Oriental, Pacífica Sudocciden-
tal, Americana Occidental (no reconocible para el Jurásico
Tardío) y Etiópica (solamente reconocible desde el Jurásico
Medio en adelante). En ese mismo trabajo, Hallam (1977)
también enfatizó que un análisis global adecuado se veía en
ese momento imposibilitado por el limitado e inadecuado
conocimiento que se tenía entonces de muchas faunas no
europeas. El trabajo inspirador de Hallam, lleno de provo-
cadoras preguntas (muchas de las cuales permanecen aún
no resueltas), significó sin dudas un estímulo para que él
mismo y otros autores iniciaran análisis de varios aspectos
de la distribución de los bivalvos jurásicos, los que enrique-
cieron el conocimiento de ese grupo de organismos y valo-
rizaron su importancia paleobiogeográfica. 
El conocimiento básico sobre la sistemática y distribu-
ción de las faunas de bivalvos jurásicos se incrementó mu-
chísimo desde entonces, permitiendo que en las décadas
siguientes se publicaran trabajos paleobiogeográficos de
alcance regional muy significativos (Stevens, 1980; Chen,
1982; Hallam, 1983; Hayami, 1984, 1987, 1989, 1990;
Crame, 1986, 1987; Damborenea, 1993, 1996, 2000,
2002a,b; Liu, 1995; Kelly, 1995; Heinze, 1996; Sha, 1996,
2002; Liu et al., 1998; Aberhan, 1998, 1999, 2001, 2002;
Shurygin, 2005; Abdelhady y Fürsich, 2015). En especial
(aunque no exclusivamente) el mejor conocimiento de las
faunas del Hemisferio Sur permitió introducir nuevos ele-
mentos para intentar análisis más abarcativos y sólidos.
También se realizaron análisis cuantitativos en diversos
estudios de alcance regional (como los de Liu, 1995; Dam-
borenea, 2002a; Kiessling et al., 2011; Damborenea et al.,
2013; Abdelhady y Fürsich, 2015), pero no a escala global. 
Hay varias cuestiones generales que se deben comentar
antes de entrar de lleno en la discusión de este tema, todas
ellas necesarias para comprender las limitaciones y el con-
texto del trabajo. Uno de los problemas más persistentes
para el estudio de los patrones de distribución de los bival-
vos jurásicos, ya reconocido por Hallam (1977), es la alta
proporción de géneros cosmopolitas. No obstante, es posi-
ble agrupar los géneros de bivalvos según sus afinidades
paleobiogeográficas en: endémicos, pandémicos o cosmo-
politas verdaderos, de bajas latitudes (tethyanos), de altas
latitudes (boreales, australes o bipolares), y de rango latitu-
dinal amplio (Damborenea, 2002a). Otro aspecto que no
puede soslayarse es la alta dependencia de la distribución
de los bivalvos con relación a las facies (reflejo obvio de su
relación estrecha con el sustrato y otros aspectos ambien-
tales locales), pero es evidente que esto ha sido adecuada-
mente tenido en cuenta por la mayoría de los autores. Como
es de esperar, la distribución de estos organismos ha sido
también significativamente influenciada por los eventos
geotectónicos de gran escala que cambiaron considerable-
mente la configuración de la Tierra, como la fragmentación
de la Pangea, que involucró la aparición de nuevas vías ma-
rinas y cambios drásticos en los patrones de circulación su-
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perficial de los océanos. Por último, desde una perspectiva
biológica, es necesario recordar que a principios del Jurásico
los bivalvos se estaban recuperando de una de las mayores
crisis de biodiversidad (Triásico/Jurásico), a la vez que expe-
rimentaban una importante radiación evolutiva, adquiriendo
las características de las faunas modernas (Ros et al., 2011,
2012, y referencias allí citadas).
Los patrones de distribución de los bivalvos jurásicos
fueron argumentos claves en muchas discusiones biogeo-
gráficas generales (por ejemplo Crame, 1986; Hayami, 1987).
Fueron utilizados también para proponer y apoyar cuestio-
nes puramente paleogeográficas, como el establecimiento
del Corredor Hispánico (Broglio-Loriga y Neri, 1976; Dam-
borenea y Manceñido, 1979, 1988; Hallam, 1983; Smith y
Tipper, 1986; Aberhan, 2001, 2002), o del Corredor de Mo-
zambique o Sudafricano (Heinze, 1996; Alberti et al., 2012).
Los bivalvos son importantes evidencias en discusiones
acerca de los patrones de circulación superficial de las
masas de agua oceánica (Heinze, 1996; Liu et al., 1998), y
aún en tópicos paleotectónicos, como la disgregación de
Gondwanalandia (Heinze, 1996), la localización y migración
de terrenos desplazados en América del Norte (Smith y
Tipper, 1986; Smith, 1989; Aberhan, 1998, 1999), y la deriva
continental en el sudeste asiático (Hallam, 1967; Hayami,
1984; Golonka y Krobicki, 2010; Krobicki y Golonka, 2014). 
BIOCOREMAS
Aún hoy día, el conocimiento de las faunas de bivalvos
jurásicos es muy irregular, tanto geográfica como estrati-
gráficamente, y es evidente que se necesitan más datos de
algunas regiones (como por ejemplo del norte y sur del
Tethys oriental). Por ello, no existe a nivel global ninguna
base de datos lo suficientemente completa y confiable como
para desarrollar un análisis cuantitativo riguroso del ende-
mismo a nivel global. De todos modos, y sin soslayar esta
limitación, es posible esbozar un cuadro general de las gran-
des unidades paleobiogeográficas basadas sobre los bival-
vos a partir de una revisión de trabajos regionales previos.
Esto, sumado a que las condiciones climáticas durante el
Jurásico fueron mucho más uniformes que las actuales, pro-
duce que las unidades reconocidas estén necesariamente
pobremente definidas, con amplias zonas transicionales
entre ellas (Damborenea, 1993).
A nivel global el primer intento de definir biocoremas
basados sobre la distribución de los bivalvos jurásicos fue
el de Hallam (1977), quien, como ya se dijo, reconoció cinco
provincias. Desde entonces, este esquema general fue am-
pliado y mejorado por investigadores que trabajaron en di-
versas regiones del mundo. Por ejemplo, Hayami (1984,
1989, 1990) analizó la distribución paleobiogeográfica de
los bivalvos del Asia Oriental, y Liu (1995; Liu et al., 1998)
estudió aquéllos a lo largo del proto-Atlántico y del margen
sur del Tethys sobre la base de una exhaustiva recolección
de datos y el uso de métodos analíticos multivariados. Esta
última autora reconoció cuatro provincias en esa área: pro-
vincias Boreal y Transicional Norte dentro del reino Boreal,
y Transicional Sud Europea y Mediterránea en el reino del
Tethys. De modo similar, Damborenea (2002a,b) caracterizó
cuantitativamente los biocoremas jurásicos del Hemisferio
Sur, mayormente teniendo en cuenta el porcentaje de gé-
neros endémicos, pero considerando también otros aspec-
tos. Tanto el análisis de Liu como el de Damborenea fueron
realizados piso por piso, permitiendo de ese modo un se-
guimiento de la evolución a través del tiempo de las unida-
des reconocidas. Ambos análisis también coinciden en que
el nivel de endemismo extremadamente bajo inmediata-
mente después de la extinción de fines del Triásico impide
el reconocimiento de cualquier patrón paleobiogeográfico
durante el Jurásico más temprano (Hettangiano–Sinemu-
riano). Por esta razón la discusión que sigue analiza el de-
sarrollo de los biocoremas a partir del Pliensbachiano.
El provincialismo de las faunas marinas bentónicas del
Jurásico es el resultado de varios factores, como la tempe-
ratura (Crame, 1987), salinidad, conexiones marinas, barre-
ras, cambios del nivel del mar, corrientes marinas y factores
biológicos (Liu et al., 1998). Tomando en cuenta que la ex-
tensión de la Provincia Etiópica basada sobre distintos
grupos de organismos bentónicos (corales, bivalvos y bra-
quiópodos) es coincidente, Kiessling et al. (2011) concluye-
ron que los factores físicos fueron probablemente más
importantes que los biológicos para dar forma a los patro-
nes de unidades paleobiogeográficas.
A continuación se expone una breve síntesis sobre el
conocimiento de los biocoremas propuestos hasta el mo-
mento sobre la base de la distribución de las faunas de
bivalvos, primero se ofrece una caracterización de cada uni-
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dad y luego una breve síntesis de la historia de su evolución
en el tiempo. Para simplificar la discusión, los biocoremas
de primer orden se referirán como “Reinos”, mientras que
los subordinados se denominarán “Provincias” y “centros
endémicos”. De todos modos, la jerarquía relativa entre
ellos es debatible, pero esta cuestión se halla fuera de los
objetivos de este trabajo. Las Figuras 1 a 3 resumen gráfi-
camente el patrón general de unidades paleobiogeográficas
para el Jurásico Temprano, Medio y Tardío respectivamente,
y por lo tanto cada una de ellas es ya una síntesis de largos
períodos de tiempo. En la Figura 2 se ha representado en
forma simplificada la circulación superficial de agua oceá-
nica inferida para el verano luego de la apertura del Corre-
dor Hispánico; en las Figuras 1 y 3 se indican los términos
paleogeográficos mencionados en el texto.  
Reino Boreal
Como podría esperarse según su posición en altas pa-
leolatitudes, las faunas boreales de bivalvos siempre fue-
ron menos diversas que las del Tethys, pero aun así esta
unidad es fácilmente reconocible sobre la base de varios
taxones endémicos, tanto a nivel específico como genérico.
El Reino Boreal se extendió por las regiones paleoárticas, y
sus límites con el Reino del Tethys oscilaron en el tiempo
entre los 35° y 55° de paleolatitud. La mayoría de las evi-
dencias disponibles indica que durante el Jurásico el mar
Paleoártico estaba casi cerrado, con conexiones limitadas
con el mar de Tethys y el Paleopacífico. Este relativo aisla-
miento facilitó el desarrollo de un fuerte endemismo en la
fauna nectónica, como son los amonites, y también afectó,
aunque en menor grado, a los bentónicos, como los bival-
vos, y en parte explica el mejor reconocimiento histórico de
esta unidad con relación al Reino Austral.
Provincia Boreal [= Boreal Bivalve Province (Liu, 1995)]. Esta
Unidad está caracterizada por géneros de bivalvos de dis-
tribución boreal o bipolar, por la ausencia de taxones teth-
yanos, y por su baja diversidad general (Liu, 1995). Esta
unidad comprende todas las regiones paleoárticas de Lau-
rasia (mayormente Alaska, Siberia, Hokkaido y Groenlandia)
(Figs. 1–3). En Asia oriental se extendía hacia el sur hasta el
noreste de China (Heilongjiang), incluyendo allí la Provincia
Norte (North Province bivalve fauna) de Chen (1982). En Amé-
rica comprendía Alaska y el norte de Canadá durante el Ju-
rásico Temprano (Fig. 1). El límite transicional de esta unidad
con las faunas de Asia oriental se desplazó algo hacia el sur
con el tiempo (Chen, 1982; Hayami, 1990). En Europa los lí-
mites australes de esta unidad también migraron hacia el
sur durante el Caloviano (Liu, 1995). Siguiendo la historia en
el tiempo, la Provincia Boreal fue claramente distinguible
en el Oxfordiano, mientras que en el Tithoniano muchos gé-
neros de bivalvos que eran previamente boreales migraron
hacia el sur (Liu, 1995). En América del Norte se reconoce
una amplia franja transicional con las faunas del mar de
Tethys durante el Jurásico Temprano (Smith y Tipper, 1986;
Aberhan, 1999), que ha sido llamada Provincia Transicional
Norteamericana, y se incluye en el Reino del Tethys (véase
más abajo).
Durante el Pliensbachiano la Provincia Boreal de la región
noratlántica estaba caracterizada por los géneros Hippopo-
dium Sowerby y Meleagrinella Whitfield, junto con Rollieria
Cossmann, Ryderia Wilton, Pronoella Fischer, Quenstedtia
Morris y Lycett, Tancredia Lycett, Thracia Leach, Tutcheria Cox,
Laevitrigonia Deecke y Orthotrigonia Cox (Liu, 1995). Dentro
de esta provincia, la región de Inglaterra puede ser consi-
derada como un centro endémico. Durante el Bathoniano
persistió Meleagrinella, mientras que Arctica Schumacher
apareció como un género característico, al que se agrega-
ron en el Caloviano Lopatinia Schmidt, Strimodiolus Fürsich,
Praebuchia Zakharov, Costicamptonectes Fürsich y Mclearnia
Crickmay, y en el Oxfordiano y Kimmeridgiano Discoloripes
Wellnhofer y Buchia Rouillier (Liu, 1995). En Eurasia y Amé-
rica del Norte los géneros de bivalvos boreales caracterís-
ticos incluían Arctotis Bodylevsky, Meleagrinella,
Striatoamussium Aberhan, Kolymonectes Milova, Ochotoch-
lamys Milova, Radulonectites Hayami, Palmoxytoma Cox y
Agerchlamys Damborenea, y algunas especies de Retrocera-
mus Koshelkina y Oxytoma Meek (Shurygin, 2005).
Provincia Transicional Norte Europea [= Northern Transitional
Province (Liu, 1995)]. A partir del Caloviano Lui (1995) reco-
noció un área transicional, cuya fauna de bivalvos incluía una
mezcla de elementos boreales y tethyanos, coexistiendo
con unos pocos endémicos, a la que denominó Provincia
Transicional Norte Europea (Figs. 2, 3). A pesar que los ele-
mentos tethyanos eran allí más abundantes que los borea-
les, teniendo en cuenta la baja diversidad de las faunas
boreales, este biocorema fue referido al Reino Boreal (Liu,
34
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Figura 1. Biocoremas del Jurásico Temprano reconocidos sobre la base de la distribución de los bivalvos marinos. El mapa base se ha recopi-
lado de numerosas fuentes, y ha sido actualizado según Golonka (2002). La extensión de las unidades biogeográficas se discute en el texto.
Las estrellas indican la localización de bivalvos de la facies de Lithiotis.
1995). Comprendía Gran Bretaña y Europa oriental, y su lí-
mite sur con el Reino del Tethys migró hacia el sur durante
el Jurásico Tardío. 
Reino del Tethys
Las faunas de bivalvos del mar de Tethys fueron abun-
dantes y muy diversas durante todo el Jurásico. El Reino de
Tethys como unidad paleobiogeográfica tuvo una estructura
e historia complejas debido a su gran extensión territorial y
su altísima diversidad faunística. Esta unidad evolucionó con
el tiempo durante el Jurásico a consecuencia de los importan-
tes eventos geotectónicos producidos en ese lapso, espe-
cialmente la disgregación de la Pangea, que influyó directa-
mente en factores ambientales básicos, como los patrones
de circulación de agua oceánica. El Reino del Tethys no estaba
entonces restringido al Neotethys, sino que comprendía
también las faunas de bajas latitudes del Este del Paleopa-
cífico, de la región del Paleoatlántico Norte, y de parte del
Paleopacífico (tanto en Gondwanalandia como en Laurasia).
Para el Pliensbachiano–Toarciano esta unidad estaba
caracterizada por la presencia de varios géneros de bivalvos
de gran tamaño y conchilla gruesa que fueron formadores
de arrecifes o estaban asociados a esos ambientes, llama-
dos en conjunto por algunos autores “Fauna de Lithiotis”.
Estos incluyen (entre otros) los géneros Gervilleioperna
Krumbeck, Mytiloperna Ihering, Lithiotis Gümbel, Cochlearites
Reis, Lithioperna Accorsi-Benini, Pseudopachymytilus Krum-
beck, Opisoma Stoliczka, y Pachymegalodon Gümbel (Accorsi-
Benini, 1985). Se distribuyeron en una banda de baja paleo-
latitud a lo largo de los márgenes australes del Tethys: sur
de los Alpes, España, Francia, Eslovenia, Croacia, Albania,
Marruecos, Omán, Emiratos Árabes, sur de Irán, Somalía?,
sur del Tíbet, Indonesia (Timor), oeste de América del Norte,
Perú y norte de Chile (Hillebrandt, 1971; Bosellini, 1972; Ha-
llam, 1975; Broglio-Loriga y Neri, 1976; du Dresnay, 1977;
Geyer, 1977; Lee, 1983; Nauss y Smith, 1988; Buser y De-
beljak, 1996; Yin y Wan, 1998; Krobicki y Golonka, 2009,
2014, y Fig. 1 aquí).
Heinze (1996) comparó la distribución de las faunas de
bivalvos a lo largo de las márgenes del norte del Tethys
(Provincia “Europea”) con los de las márgenes del sur del
Tethys (Provincia Etiópica). Este autor documentó un mar-
cado incremento del endemismo entre los bivalvos etiópicos
desde el Bathoniano al Tithoniano, especialmente entre los
Arcoida, Trigonioida y Nuculoida, situación que atribuyó en
parte al incremento del ancho del mar de Tethys y su cre-
ciente eficiencia como barrera faunística. De todos modos,
no debe olvidarse que los bivalvos de los márgenes austra-
les del Tethys son mucho mejor conocidos que los del mar-
gen noreste (Liu, 1995; Liu et al., 1998), y que no existe a la
fecha ningún estudio que abarque a estos últimos desde un
punto de vista biogeográfico. 
Dentro del Reino del Tethys, distintos autores recono-
cieron entre tres y cinco unidades subordinadas que se tra-
tan a continuación, mientras que las regiones que carecen
de estudios detallados se refieren aquí como Tethys s.l. Por
ejemplo, para el Triásico Niu et al. (2011) reconocieron una
Provincia Tethyana sudoriental (Southeast Tethyan Province),
pero la continuidad de ese biocorema en el Jurásico no es
muy clara, aunque Damborenea et al. (2013) refirieron a esa
unidad faunas del norte de la India, sur de Tíbet y oeste de
Australia y Nueva Guinea. Esas faunas están muy pobre-
mente conocidas y su distribución debiera revisarse en un
contexto geotectónico actualizado que tome en cuenta los
diversos bloques alóctonos y la complicada historia paleo-
geográfica del Tethys oriental durante el Jurásico.
Provincia Mediterránea [= Mediterranean Bivalve Province
(Liu, 1995); parte de la European Province de Hallam (1977)].
La Provincia Mediterránea está caracterizada por bivalvos
típicamente tethyanos y ausencia de elementos boreales
(Liu, 1995). Esta Provincia es el núcleo del Reino del Tethys,
pero cabe aclarar que la etiqueta de “faunas europeas” ha
tenido significados muy diferentes para distintos autores.
Según Hallam (1977), durante el Jurásico Temprano esas
faunas se extendían desde Groenlandia oriental hasta el sur
de Europa. Más tarde el apelativo de “Provincia Europea”
fue utilizado para las faunas del norte del Tethys (Heinze,
1996), extendiéndose desde Tíbet al oeste hasta Portugal
al este. Por otro lado, en el sentido restringido de Liu (1995,
véase también Liu et al., 1998), la Provincia Mediterránea
comprendía los márgenes sudoccidentales del Tethys (Es-
paña, Portugal, sur de Francia, Marruecos, Túnez), alcan-
zando por el oeste hasta Texas y México (Figs. 1–3).
En su sentido más amplio la Provincia Europea de Ha-
llam (1977) estaba caracterizada por unos pocos géneros
endémicos, por la abundancia de especies de Pseudopecten
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Figura 2. Biocoremas del Jurásico Medio reconocidos sobre la base de la distribución de los bivalvos marinos. El mapa base se ha recopilado
de numerosas fuentes, y ha sido actualizado según Golonka (2002). La extensión de las unidades biogeográficas se discute en el texto. Las
flechas representan una simplificación de los patrones inferidos de circulación acuática superficial para el verano luego de la apertura del
Corredor Hispánico (véase discusión en el texto). 
Bayle, y por las especies del linaje de Gryphaea arcuata La-
marck-gigantea Sowerby en el Jurásico Temprano, del linaje
de G. bilobata Sowerby-dilatata Sowerby en el Jurásico
Medio, y por la ausencia de Exogyra Say en el Jurásico Tardío. 
Estas faunas parecen haber sido muy homogéneas a
pesar de las inmensas áreas involucradas, indicando una
ruta de dispersión de este a oeste a lo largo del norte del
Tethys como resultado de la circulación del sistema de co-
rrientes superficiales de agua en sentido reloj (Heinze, 1996;
Arias, 2008; Fig. 2 aquí).
Durante el Pliensbaquiano la Provincia Mediterránea po-
seía un grado de endemismo relativamente alto, incluyendo
los bivalvos de la “fauna de Lithiotis” ya mencionados, junto
con Arcomytilus Agassiz, Areocuculla Cossmann, Daharina
Dubar, Platymyoidea Cox, Trichites Voltz, Praeconia Stoliczka,
etc. (Liu, 1995). Esta unidad cubrió áreas más amplias du-
rante el Jurásico Medio y Tardío, incluyendo España, Francia,
norte de África y probablemente llegando a México oriental,
estando entonces caracterizado por la presencia de Eligmus
Eudes-Deslongchamps.
Provincia Asiática Oriental [= East Asian Province (Hallam,
1977)]. Las faunas de bivalvos del Jurásico Temprano del
este Asiático contienen géneros en su mayoría cosmopo-
litas, pero a nivel de especie parecen ser más fácilmente
caracterizables por su endemismo (Hayami, 1984). Esta
unidad es considerada como una extensión oriental de las
faunas tethyanas, al menos para el Toarciano de Japón y
Guangdong (Fig. 1). Según Hayami (1990) la Provincia
Asiática Oriental estaba situada en zonas de temperaturas
medias a frías del margen euroasiático, y se extendió hacia
el sur con el tiempo (Hayami, 1984, 1989), para el Jurásico
Tardío llegando a incluir Borneo y las Filipinas (Fig. 3).
Hallam (1977) y Hayami (1989, 1990) caracterizaron
este biocorema por la presencia de géneros de amplia dis-
tribución, como Weyla Böhm, Lithiotis, Opisoma, Ceratomya
Sandberger, Arctotis, Maclearnia, Buchia, Malayomaorica Je-
letzky, Spondylopecten Roeder, Eligmus, Diceratidae y Me-
galodontidae; y por algunos géneros endémicos, como
Geratrigonia Kobayashi, Yokoyamaina Hayami y Crenotrape-
zium Hayami en el Jurásico Temprano, Kobayashites Hayami
y Latitrigonia Kobayashi en el Jurásico Medio, y Torinosuca-
tella Tamura, Somapecten Kimura, Nipponitrigonia Cox, Neo-
burmesia Yabe y Sato y Tetorimya Hayami en el Jurásico
Tardío, y remarcaron su cambio gradual hacia las faunas Bo-
reales. Para el Jurásico Medio se conocen muy pocos datos,
que indican de todos modos que las faunas de bivalvos del
este asiático eran transicionales a las boreales. Durante el
Jurásico Tardío Somapecten fue aparentemente endémico en
las áreas australes de esta región (Hayami, 1984, 1989). 
Las regiones del norte de esta unidad representaban
claramente la transición entre los reinos Boreal y del Tethys,
pero la Provincia Asiática Oriental es referida generalmente
a este último. Sus afinidades con el Reino Boreal eran más
marcadas durante el Jurásico Temprano (Chen, 1982), y es
evidente que el límite oscilaba con el tiempo. Hayami (1989)
distinguió dos subprovincias, una al sur (sudeste de China,
Filipinas, Borneo) y otra al norte (Honshu, noreste de China).
Ese autor caracterizó la subprovincia del sur por la presen-
cia de Somapecten, y aclaró que esta unidad puede ser dis-
tinguida de la Provincia Etiópica por diferentes géneros de
trigonioideos y por la ausencia de Spondylopecten Roeder,
Eligmus, Gryphaea Lamarck y Diceras Lamarck.
Provincia Transicional Sud Europea [= Southern (European)
Transitional Province (Liu, 1995)]. Nuevamente, esta provin-
cia está caracterizada por una mezcla de bivalvos boreales
y tethyanos, pero con fuerte influencia tethyana y ausencia
de elementos típicamente boreales. Esta unidad no es re-
conocible para el Jurásico Tardío (Liu, 1995). Se extendía por
parte de Europa sudoccidental (norte de España y sur de
Francia para el Jurásico Temprano, sur de Gran Bretaña y
Francia para el Jurásico Medio). Weyla y Lithiotis fueron gé-
neros tethyanos pliensbachianos presentes en esta pro-
vincia, mientras que para el Jurásico Medio estaba caracte-
rizada por la presencia de varios géneros endémicos, entre
ellos Isotancredia Chavan, Limopsis Sassi, Mesolinga Chavan,
Girardotia de Loriol y Leckhamptonia Cox y Arkell. El límite
norte de esta provincia migró hacia el norte durante el Ba-
thoniano y hacia el sur durante el Caloviano y Oxfordiano
(Liu, 1995). 
Provincia Transicional Norteamericana [= North American
Transitional Province = Mixed fauna en Smith y Tipper (1986)].
Para las áreas cratónicas del oeste de América del Norte se
reconoció para el Jurásico Temprano una fauna mixta de
ammonoideos, con elementos tanto boreales como tethya-
nos (Pliensbachiano, Smith y Tipper, 1986), que fue utilizada
para calcular el movimiento relativo entre los terrenos alóc-
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Figura 3. Biocoremas del Jurásico Tardío reconocidos sobre la base de la distribución de los bivalvos marinos. El mapa base se ha recopilado de
numerosas fuentes, y ha sido actualizado según Golonka (2002). La extensión de las unidades biogeográficas se discute en el texto. Se indican
los términos paleogeográficos que se mencionan en el texto.
tonos de la región. Una unidad equivalente, pero basada
sobre la distribución de los bivalvos, fue propuesta por
Aberhan (1999), definida por la presencia simultánea de
géneros de pectinoideos característicos de bajas y altas la-
titudes. Esta unidad está restringida en el tiempo al Jurásico
Temprano, no se han reconocido unidades equivalentes
para el resto del Jurásico. 
Provincia Etiópica [= Ethiopian Bivalve Province (Hallam,
1977) = East African unit en Damborenea (2002a)]. Hallam
(1977) caracterizó la Provincia Etiópica, reconocible desde
el Jurásico Medio, sobre la base de varios géneros endémi-
cos, y mencionó la distribución de la especie Weyla ambon-
goensis (Thevenin) como un precursor endémico ya desde el
Toarciano. Según la mayoría de los autores esta provincia
se extendió en Gondwanalandia oriental en el margen sur del
Tethys, incluyendo el norte y este de África, el Medio Oriente,
India y Madagascar (Figs. 2–3). Kiessling et al. (2011) con-
firmaron la continuidad de la Provincia Etiópica en el Calo-
viano hasta el Kimmeridgiano sobre la base de la distribu-
ción de corales, braquiópodos y bivalvos, pero la restringie-
ron en extensión a Túnez, el Levante, Arabia y parte de
África Oriental, excluyendo Tanzania y la India. A medida que
incrementaba el endemismo, Abdelhady y Fürsich (2015)
reconocienron para el Oxfordiano una Subprovincia Sud-
oriental (= Indo-Malagasy), mientras que Heinze (1996)
propuso las subprovincias Etiópico-Tethyana (Ethiopian-
Tethyan) y Etiópica Austral (Ethiopian-Austral) para el Jurá-
sico más tardío. El límite norte de la Provincia Etiópica con
la Provincia Mediterránea estaba pobremente definido, y se
considera que la zona de transición se ubicaba en la región
de la península arábica. 
Esta provincia puede ser caracterizada ya desde el Jurá-
sico Medio por especies endémicas (Liu et al., 1998), y desde
el Bajociano en adelante por géneros como Indolucina Für-
sich et al., Agrawalimya Singh et al., Indocorbula Fürsich et al.,
Indomya Jaitly, Indoweyla Fürsich y Heinze, Venilicyprina Für-
sich et al. (Damborenea et al., 2013). Según Heinze (1996)
alrededor del 35% de las especies de bivalvos eran endémi-
cas de esta provincia en el Bathoniano y Caloviano, y luego,
desde el Caloviano al Tithoniano, el biocorema se hizo más
distintivo (Abdelhady y Fürsich, 2015). 
La Provincia Etiópica es considerada consistentemente
por todos los autores como parte del Reino del Tethys en el
Jurásico, debido al alto porcentaje de géneros estrictamente
de bajas latitudes (66% para el Aaleniano–Bajociano y 88%
para el Bathoniano–Calloviano), y ausencia de taxones de
altas latitudes. Sin embargo, la influencia de estos últimos
se incrementó en forma continua hacia el final del Jurásico,
alcanzando 14% en el Tithoniano–Berriasiano (Damborenea,
2002a), muy probablemente como consecuencia de la
apertura del corredor de Mozambique o Sudafricano (Ha-
llam, 1983; Heinze, 1996), documentada además por la
dispersión hacia el sur (Sudáfrica e incluso algunos hacia
América del Sur) de géneros tethyanos, como Pisotrigonia
van Hoepen, Seebachia Holub y Neumayr, Tendagurium Die-
trich y Megacucullaea Rennie, hacia el final del Jurásico Tar-
dío–Cretácico Temprano (Riccardi, 1977). 
Durante el Cretácico esta Provincia se dividió en dos bio-
coremas. Mientras uno de ellos, la Provincia Africana Orien-
tal (East African Province) fue considerado por Kauffman
(1973) como parte del Reino Templado Sur (South Tempe-
rate Realm), el otro, la Subprovincia India Norte (North Indian
Subprovince), retuvo la influencia tethyana.
Provincia Americana Occidental [= West American Province
(Hallam, 1977); incluye la Provincia Norandina (North Andean
Province) en Damborenea (2002a)]. Esta unidad se extiende
a lo largo de las costas del este del Paleopacífico en América
del Norte y del Sur, incluye algunos de los terrenos despla-
zados de América del Norte, y es reconocible durante el Ju-
rásico Temprano y Medio (Figs. 1–2).
Los géneros Lithiotis y Opisoma, típicos de los trópicos
del Jurásico durante el Pliensbachiano, se extendieron desde
el oeste de América del Norte hasta el norte de Chile. Otros
elementos característicos de esta unidad son: la abundan-
cia y diversidad de los pectinoideos Weyla y Lywea Dambo-
renea, pterioideos de gran tamaño y conchilla torsionada
(Gervilletia Damborenea, Gervilleiognoma Aberhan y Hille-
brandt), el arcoideo Ashcroftia Crickmay, y varios géneros de
trigonioideos. Hallam (1977) reconoció esta unidad también
en el Jurásico Medio, sobre la base de unas pocas especies
de géneros tethyanos, pero aclaró que por entonces la fauna
de esta unidad era una versión empobrecida de las euro-
peas. Las faunas andinas del Jurásico Tardío no se conocen
todavía muy adecuadamente, y por ello se refieren por el
momento al Reino de Tethys s.l. (Fig. 3). Por otra parte Hayami
(1989, fig. 2) mapeó la distribución de dos “faunas” dentro
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de este biocorema para el Triásico y Jurásico: una fauna Pa-
cífica Norteamericana y una fauna Pacífica Sudamericana,
pero no ofreció una discusión de estas unidades.
La Provincia Americana Occidental es considerada por la
mayoría de los autores como parte del Reino del Tethys, ya
que su contenido faunístico tiene una marcada influencia
mediterránea a partir de la apertura del Corredor Hispánico. 
En América del Sur puede reconocerse dentro de esta
unidad un centro endémico norandino para el Pliensba-
chiano–Toarciano (9% de géneros endémicos), que aparece
esporádicamente y podría ser identificable hasta el Aale-
niano, pero los datos disponibles para tiempos más recientes
dentro del Jurásico son demasiado escasos e incompletos.
Reino Austral
El concepto de la existencia de una fauna marina austral
mesozoica distintiva es antiguo [= South Temperate Realm
(Kauffman, 1973); southern circum-Gondwana o Austral bi-
valve fauna (Crame, 1987); Austral Realm (Damborenea,
1993)], y los mayores hitos son los siguientes: Kauffman
(1973) caracterizó un Reino Templado Sur sobre la base de
bivalvos cretácicos; Stevens (1977) propuso un Reino Aus-
tral desde el Cretácico Temprano en adelante sobre la base
de la distribución de los belemnites; por su parte Crame
(1987) reconoció la existencia de una fauna de bivalvos
Austral (southern circum-Gondwana or Austral bivalve fauna)
a partir del Kimmeridgiano; y Challinor (1991) también re-
conoció una Provincia Surpacífica sobre la base de la distri-
bución de belemnites del Jurásico Medio y Tardío.
Específicamente para los bivalvos jurásicos, ya Crame
(1987) caracterizó una fauna de bivalvos Austral por la pre-
sencia de Malayomaorica Jeletzky, ciertas especies de Retro-
ceramus, Jeletzkiella Jones y Plafker, Arctotis, Australobuchia
Zakharov y “Otapiria” Marwick. El Reino Austral fue pro-
puesto originalmente para el Jurásico Temprano sobre la
base de la distribución de los pectinoideos, y caracterizado
por géneros de Monotidae, Oxytomidae, Pectinidae y Pli-
catulidae con distribuciones endémicas o bipolares (Dam-
borenea, 1993). Así definido, este biocorema puede ya
reconocerse desde el Triásico, durante todo el Jurásico
(Damborenea, 1993), y también en el Cretácico (Crame,
1987; Kauffman, 1973).
Con respecto a su extensión, la mejor región para anali-
zar las relaciones del Reino Austral con otras unidades es a
lo largo de los Andes de América del Sur (Damborenea y
Echevarría, 2015). Allí, a pesar de que no se pueden esta-
blecer límites netos, se reconoce una franja de fauna mixta
(tethyana y austral) que fluctuó en posición con el tiempo.
Son varios los factores que han permitido estas observa-
ciones, aparte de la existencia de datos casi continuos a lo
largo de un amplio rango paleolatitudinal: la posición lati-
tudinal media de esta región en el Jurásico, la ausencia de
barreras a lo largo del margen occidental de Paleopacífico, la
probable naturaleza pantrópica de las faunas tethyanas
(Newton, 1988), y el desarrollo de una conexión somera con
el Tethys occidental (Corredor Hispánico) desde el Jurásico
Temprano en adelante (Damborenea y Manceñido, 1979,
1988; Hallam, 1983).
En el Reino Austral el endemismo de los géneros de bi-
valvos fue muy alto para el Triásico más tardío, pero, como
es de esperar luego de una crisis biótica importante, des-
pués de la extinción Triásico/Jurásico el endemismo se re-
dujo a un 15 a 30% para el Jurásico Temprano. Para el
Jurásico Medio y Tardío, si bien no se recuperaron los valo-
res del Triásico, el endemismo oscila alrededor de 30%
(Damborenea, 2002a). Es evidente que los niveles de ende-
mismo de las regiones australes nunca alcanzaron los va-
lores de las zonas boreales (muy probablemente debido a la
diferente configuración geográfica de los mares abiertos del
sur y los cerrados del norte), y por esa razón la continuidad
en el tiempo de esta unidad no es aceptada por algunos
autores (Westermann, 2000b). 
El desarrollo de este biocorema puede ser seguido con
continuidad en el tiempo desde el Triásico Tardío, cuando la
Provincia Maorí estaba bien definida (Diener, 1916), hasta el
Cretácico (South Temperate Realm en Kauffman, 1973), con
una breve interrupción durante el Hettangiano y el Sinemu-
riano (véase discusión en Damborenea, 2002a,b). Según
Kauffman (1973) el Reino Templado Sur estaba relativamente
maduro para comienzos del Cretácico, con dos provincias
bien definidas por entonces: Austral y Africana Oriental.  
La típica fauna Austral de bivalvos de fines del Jurásico
en adelante fue interpretada por Crame (1987) como reflejo
de las condiciones climáticas, ya que a los taxones endémi-
cos se le agregan algunas características claves, como la au-
sencia de taxones de aguas cálidas (corales hermatípicos,
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rudistas), y la bipolaridad de muchos de los géneros pre-
sentes. Esta explicación puede extrapolarse a faunas jurási-
cas más antiguas sobre la base de nuevos datos que se han
conocido desde entonces (Damborenea, 2002a,b). 
Provincia Surandina [= South Andean Province (Damborenea,
2002a)]. La Provincia Surandina es reconocible a lo largo de
casi todo el Jurásico como una unidad transicional entre las
faunas de los reinos Austral y del Tethys (Figs. 1–3). Se la
incluye en el Reino Austral debido a la presencia de géneros
de distribución antitropical, como Kalentera Marwick, Koly-
monectes, Radulonectites, Ochotochlamys Milova, Asoella
Tokuyama y Harpax Parkinson (Damborenea, 1993). En sus
comienzos se reconoció como un centro endémico durante el
Sinemuriano, con los géneros endémicos Gervilletia, Groebe-
rella Leanza, Lywea y Quadratojaworskiella Pérez, que convi-
vieron con géneros de distribución austral y antitropical. La
extinción de principios del Toarciano afectó más a las espe-
cies endémicas que a las demás en la región andina (Aber-
han y Fürsich, 2000). Esta unidad puede todavía distinguirse
para los tiempos del Jurásico Medio y Tardío, con unos pocos
géneros endémicos de trigonioideos, y una disminución re-
lativa de taxones de altas latitudes. 
Provincia Maorí [= Maorian Province (Diener (1916), para el
Triásico)]. Sobre la base de la distribución de los bivalvos,
Hallam (1977) ya había reconocido una Provincia Pacífica
Sudoccidental (South West Pacific Province), abarcando Nueva
Zelanda y Nueva Caledonia, a la que consideró imperfecta-
mente conocida. Al altísimo endemismo observado durante
el Triásico le siguió un período en el que esta unidad dejó de
ser reconocible luego de la crisis biótica de fines del Triá-
sico, abarcando por lo menos el Hettangiano y el Sinemu-
riano (Damborenea, 2002a). No obstante, esta unidad está
nuevamente bien caracterizada para el resto del Jurásico, ya
que para el Pliensbachiano–Toarciano se había recuperado,
con alrededor del 22% de géneros endémicos, incluyendo To-
rastarte Marwick y Pseudaucella Marwick (Grant-Mackie et
al., 2000), y un 44% de géneros de altas latitudes (Dambo-
renea, 2002a). Inmediatamente después, sin embargo, el
endemismo de la Provincia Maorí bajó al 17% al principio del
Jurásico Medio, esta vez probablemente como consecuencia
de la extinción del Toarciano temprano. El endemismo de
géneros de bivalvos se mantuvo a lo largo del Jurásico Medio
en niveles bajos, oscilando entre 15 y 20%, acompañado por
un incremento en el porcentaje de géneros de altas latitu-
des. Esto provocó que varios autores propusieran que la
Provincia Maorí dejó de ser reconocible a principios del Ju-
rásico Medio, y las regiones de Nueva Zelanda y Nueva
Caledonia fueron incluidas en el Reino del Tethys (Stevens,
1980, 1990; Grant-Mackie et al., 2000). Por otra parte,
Damborenea (2002a) concluyó que este biocorema puede
aún reconocerse, aunque probablemente con un rango
menor, a lo largo del Jurásico Medio, sobre la base de unos
pocos géneros endémicos, como Haastina Marwick (Bajo-
ciano), Malagasitrigonia Cox (Aaleniano–Bajociano), Kanakimya
Campbell y Grant-Mackie (Aaleniano–Bajociano) y Moewa-
kamya Campbell y Grant-Mackie (Bathoniano–Oxfordiano).
El endemismo en la unidad Maorí continuó disminuyendo
durante el Jurásico Tardío (13% durante el Oxfordiano–Kim-
meridgiano y solamente 8% durante el Tithoniano–Berria-
siano), incluyendo Moewakamya, Jeletzkiella y Praeaucellina
Crame, mientras Malayomaorica extendió su distribución a
Australia-Nueva Guinea. Esta unidad se extendió entonces
geográficamente, para incluir la Antártida y la plataforma
del Atlántico Sur (Damborenea, 2002a), e incluso algunas
regiones de la Indonesia (Pacífico occidental) que durante el
Jurásico Temprano había pertenecido sin dudas a las faunas
Tethyanas, como Timor, Sula, Buru, Celebes orientales y
Ceram (Fig. 3) (Hayami, 1984).
EVOLUCIÓN GENERAL DE LOS PATRONES PALEO-
BIOGEOGRÁFICOS
Como ya fuera puntualizado por Hayami (1989), la dis-
tribución geográfica de la mayoría de los géneros de bival-
vos fue llamativamente conservadora durante la totalidad
de sus rangos estratigráficos, de modo que una vez esta-
blecidas, las provincias paleogeográficas tendieron a perdu-
rar por largos períodos de tiempo. Esta estabilidad relativa
de los principales biocoremas basados sobre bivalvos es
evidente también luego de una comparación de las unidades
triásicas, jurásicas y cretácicas del Hemisferio Sur (Dambo-
renea, 2002b, fig. 7; Damborenea et al., 2013, fig. 5.11), que
sin embargo fueron claramente afectadas por las crisis de
biodiversidad y por eventos geotectónicos significativos.
Durante el Jurásico, tanto las crisis del Triásico/Jurásico y
del Toarciano temprano, como la apertura de los corredo-
res oceánicos Hispánico y de Mozambique, estuvieron de
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algún modo relacionadas con la evolución de las unidades
paleobiogeográficas.
Inmediatamente después de la crisis biótica de fines
del Triásico que afectó seriamente a los bivalvos (Ros et al.,
2011, 2012), disminuyó drásticamente el endemismo, y los
patrones paleobiogeográficos previos (del Triásico Tardío)
se desdibujaron casi completamente; en consecuencia, las
faunas hettangianas eran muy homogéneas pero poco diver-
sas. La recuperación relativamente rápida de varios grupos
sistemáticos de bivalvos (Hallam, 1981, 1996; McRoberts
et al., 1995; Wignall y Bond, 2008; Hautmann et al., 2008;
Damborenea et al., 2017), junto con el constante incremento
de los taxones endémicos, permitió el reconocimiento de
faunas Boreales, Tethyanas y Australes ya para el Sinemu-
riano tardío–Pliensbachiano temprano (Fig. 1), con dos uni-
dades en el Reino Austral y cinco en el Reino del Tethys. 
La apertura del Corredor Hispánico fue un evento clave,
ya que produjo un cambio sustancial en los patrones de cir-
culación superficial del agua, con el establecimiento de una
corriente circum-ecuatorial, y mucha menos estacionalidad
en la circulación dentro del mar de Tethys (Parrish, 1992;
Arias, 2008; Fig. 2). La distribución de los bivalvos pro-
porcionó incluso argumentos muy significativos para la
discusión del momento en que se estableció la conexión
(Damborenea y Manceñido, 1979; Hallam, 1983; Smith y
Tipper, 1986; Nauss y Smith, 1988; Newton, 1988; Smith,
1989; Damborenea, 2000; Aberhan, 2001; Sha, 2002; Dam-
borenea et al., 2013). Hubo entonces un incremento súbito
en la similitud de las faunas de bivalvos a ambos lados del
Corredor Hispánico, comenzando en el Sinemuriano, par-
tiendo de bajos valores durante el Triásico Tardío, y alcan-
zando los picos de similitud entre las faunas de ambos
extremos del corredor alrededor del Pliensbachiano–To-
arciano (Damborenea et al., 2013, fig. 6.3). Las primeras
conexiones marinas muy probablemente funcionaron al
principio como un filtro, siendo todavía una barrera para las
faunas neríticas, pero la conexión abierta estaba ya bien
establecida para el Pliensbachiano–Toarciano, permitiendo
a partir de entonces un intercambio importante de organis-
mos bentónicos, tanto de este a oeste como en sentido
contrario.
Durante el Pliensbachiano tardío–Toarciano temprano
se expandieron a lo largo de los márgenes del sur del Neo-
tethys los peculiares bivalvos formadores de arrecifes co-
nocidos como facies de Lithiotis (Fig. 1). Indirectamente, esto
también fue consecuencia de la crisis biótica de fines del
Triásico, la que afectó severamente a los corales hermatípi-
cos, y entonces el ecosistema arrecifal fue rápidamente co-
pado por el desarrollo de arrecifes de Lithiotis, antes del
restablecimiento de los arrecifes de escleractinios más
tarde en el Jurásico (Stanley, 1997; Leinfelder et al., 2002;
Fraser et al., 2004). Tanto el contexto geológico, como la ge-
ometría y la estructura interna de esos cuerpos arrecifales
de Lithiotis fueron comparados con las calizas cretácicas con
rudistas. Los arrecifes alpinos alcanzaron hasta 5 m de es-
pesor y decenas de metros de longitud, y los bivalvos que
los construyeron exhibían un amplio rango de adaptaciones,
incluyendo conchillas muy espesas con valvas muy desigua-
les, una de ellas actuando como un fino opérculo elástico,
crecimiento alométrico de las porciones apicales, y una no-
table variabilidad fenotípica (véase discusión en Chinzei,
1982; Savazzi, 1996; Posenato y Masetti, 2012). Se propuso
incluso la posibilidad de simbiosis con algas verdes (Accorsi-
Benini y Broglio-Loriga, 1977; Fraser et al., 2004), lo que fue
luego desafiado sobre la base del análisis de los incremen-
tos de crecimiento (Accorsi-Benini, 1985), atribuyéndose el
gran tamaño de la conchilla a un crecimiento a tasas nor-
males durante una muy larga vida (hasta 30 años). 
Por su parte, la crisis biótica del Toarciano temprano
afectó severamente a varios géneros de bivalvos de amplia
distribución (por ejemplo Weyla Böhm, Cardinia Agassiz, Po-
sidonotis Losacco), a la vez que significó el final de varios so-
brevivientes vulnerables que habían superado la crisis de fines
del Triásico (como Kalentera, Kolymonectes, Harpax, Asoella),
pero sin embargo no perturbó al conjunto de los patrones
paleobiogeográficos previamente establecidos. Aberhan y
Fürsich (1997) propusieron que la desaparición preferencial
de bivalvos endémicos de América del Sur fue otra de las
consecuencias de la apertura del Corredor Hispánico, me-
diante la migración de taxones cosmopolitas hacia el Tethys.
Durante el Jurásico Medio las faunas Tethyanas se ex-
pandieron hacia mayores latitudes, alcanzando su máximo
en el Bathoniano (Hallam, 1971), pero luego (durante el Ca-
loviano) el límite entre las unidades Boreal y del Tethys
migró nuevamente hacia el sur, alcanzando su máximo hacia
el sur en el Oxfordiano (Liu, 1995).
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Más tarde en el Jurásico la apertura del Corredor de
Mozambique (= Transgondwanan o South-African seaway),
separando África de India-Antártida, comunicó de forma
efectiva el Océano Paleopacífico sur con el Tethys a lo largo
de África oriental, causando cambios climáticos y paleocea-
nográficos muy significativos. Una clara disminución de la
temperatura del agua en el oeste de la India ya en el Oxfor-
diano medio se relacionó con la apertura del corredor (Alberti
et al., 2012), y los bivalvos proveen evidencias confiables de
una conexión completa algo más tarde, alrededor del Titho-
niano–Berriasiano (Hallam, 1977; Riccardi, 1977, 1991; Je-
letzky, 1983). La presencia de taxones de bivalvos de altas
latitudes en la Provincia Etiópica se incrementó en forma
continua hacia fines del Jurásico (Damborenea, 2002a, tab.
2), al punto tal que este biocorema pasó de ser una provin-
cia del Reino del Tethys en el Jurásico medio a pertenecer al
Reino Templado Sur para los inicios del Cretácico (Kauffman,
1973; Damborenea, 2002b, fig. 7). La apertura de ese pa-
saje marino permitió el flujo de aguas polares hacia el norte,
a la vez que se estabilizó una ruta de migración directa entre
Madagascar y África del Sur con la Provincia Austral (Ha-
llam, 1983; Riccardi, 1991; Abdelhady y Fürsich 2015).
El Jurásico más tardío coincide con un avance de las
faunas de altas latitudes hacia el Ecuador en ambos hemis-
ferios, y desde el punto de vista paleobiogeográfico, la
continuidad con los patrones reconocidos en el Cretácico
(Kauffman, 1973).
GRUPOS TOLERANTES A BAJOS CONTENIDOS EN
OXÍGENO
Algunos bivalvos jurásicos, caracterizados por valvas
muy delgadas, planas y discoidales, tienen tendencia a apa-
recer en distintas regiones del mundo formando asociacio-
nes con gran abundancia de individuos pero de bajísima
diversidad (monoespecíficas o casi monoespecíficas). Otra
característica común a estos bivalvos es su amplísima dis-
tribución geográfica, aún a nivel específico. En conjunto se
los conoce informalmente como “flat clams” o “paper pectens”
(Wignall, 1990), aunque sistemáticamente pertenecen a di-
versas familias de pterioideos. En el Jurásico Temprano los
géneros más característicos fueron Bositra de Gregorio y
Pseudomytiloides Koschelkina, de las llamadas lutitas con
Posidonia (Posidonienschiefer o Posidonia Shales) de Alema-
nia y otros lugares, también capas con Posidonotis en las
Américas (Damborenea, 1989; Aberhan y Pálfy, 1996); y en
el Jurásico Tardío Aulacomyella Heim (Kelly y Doyle, 1991;
Leinfelder, 1993). Estos bivalvos se encuentran casi exclu-
sivamente en grandes densidades sobre planos de estrati-
ficación de pelitas ricas en contenido de materia orgánica,
que carecen de infauna o bioturbación, y que comúnmente
están separados por intervalos estériles. Por estas razones
se los ha relacionado con ambientes disaeróbicos o perío-
dos con aguas pobres en contenido de oxígeno. Desde el
punto de vista funcional, su alta relación superficie/volumen
(sumado a su modo de vida epifaunal) puede interpretarse
como una adaptación para incrementar la eficiencia de ad-
quisición de oxígeno por los tejidos (Oschmann, 1993).
Damborenea (1987, 1989) y Aberhan y Pálfy (1996) re-
visaron los registros de Posidonotis en los Andes de América
del Sur y en la Cordillera de América del Norte respectiva-
mente, encontrando que los ejemplares provenientes de lu-
titas oscuras son consistentemente más pequeños que los
que ocasionalmente aparecen en otros ambientes, como por
ejemplo areniscas calcáreas. Sobre la base de la presencia
de escotadura bisal en los estadíos juveniles, Aberhan y
Pálfy (1996) propusieron un modo de vida inicialmente seu-
doplanctónico para las especies de Posidonotis, seguido por
una fase con modo de vida bentónico reclinado o apoyado.
Sin embargo, estos bivalvos no han sido nunca encontrados
adheridos a objetos flotantes o a la deriva. Aun tomando en
cuenta las limitaciones faciales, Posidonotis tenía sin dudas
una amplia distribución latitudinal, aunque estaba ausente
en las paleolatitudes más altas (Damborenea, 1987, 1993,
2002a; Aberhan y Pálfy, 1996; Damborenea et al., 2013).
Aun estando todos relacionados con facies pobres en
oxígeno, cuando se analizan en detalle en conjunto con
datos geoquímicos, los diferentes bivalvos de este grupo de
flat clams muestran patrones de distribución algo diferen-
tes. En Yorkshire (Gran Bretaña) Bositra era dominante en
capas depositadas mientras los niveles de oxígeno declina-
ban justo antes del Evento Anóxico Oceánico del Toarciano
temprano (OAE), mientras que durante el OAE dominaban
pequeños Pseudomytiloides (Caswell y Coe, 2013). Al mismo
tiempo, y en relación con el mismo evento anóxico, en la
cuenca Neuquina (Argentina), el tamaño de la conchilla de
Posidonotis cancellata (Leanza) se incrementaba en niveles
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donde el δ13Corg decrecía, y la especie desapareció justo
antes del OAE (Ros-Franch et al., 2014). Otros flat clams han
tenido una mayor tolerancia ambiental, pero cuando se con-
centraban en pavimentos de conchillas, estos siempre se in-
terpretaron como formados en condiciones estresantes y
anómalas del fondo del mar, como por ejemplo los pavi-
mentos de Entolium Meek (véase Rivas et al., 1997). Del
mismo modo, las concentraciones de pequeños juveniles del
veneroideo Eomiodon Cox del Jurásico Temprano de Italia
fueron interpretadas como indicativas de aguas pobres en
oxígeno en ambientes salobres (Posenato et al., 2013). 
BIPOLARIDAD
Cuando se demostró que taxones que se suponían res-
tringidos a regiones boreales se registraron también en la-
titudes altas del hemisferio sur, comenzó a hablarse de
bivalvos mesozoicos bipolares (Crame, 1986, 1987, 1993;
Damborenea, 1993). Varios géneros de bivalvos demostra-
ron tener distribuciones bipolares o antitropicales durante el
Jurásico Temprano (Damborenea, 1993, fig. 3; Damborenea
et al., 2013), entre ellos Radulonectites, Agerchlamys, Otapiria,
Kolymonectes, Ochotochlamys, Asoella, Arctotis, Harpax y Ka-
lentera. El pico de bipolaridad en ese momento puede haber
estado relacionado con el cambio en el patrón de corrientes
oceánicas pre-existentes y el establecimiento de una co-
rriente circum-ecuatorial. La bipolaridad parece haber sido
menos evidente en el Jurásico Medio, pero Retroceramus
tenía especies muy similares entre sí en latitudes altas de
ambos hemisferios (Damborenea, 1990). Hacia finales del
Jurásico y principios del Cretácico los géneros antitropicales
estaban nuevamente bien establecidos, al menos entre los
inoceramoideos y los monotoideos (Crame, 1981, 1986,
1993, 1996). En resumen, puede decirse que la bipolaridad
fue un fenómeno de gran escala, persistente en el tiempo
durante todo el Jurásico en ambientes marinos. La mayoría
de los géneros bipolares de bivalvos pertenecen a unas
pocas familias, cada una de las cuales está integrada por
una proporción de taxones exclusivos de altas latitudes
mayor que la media: Kalenteridae, Monotidae, Inocerami-
dae, Oxytomidae, Trigoniidae, Retroceramidae y Buchiidae,
las dos últimas especialmente diversas a altas latitudes
(Damborenea, 2002a). Es más, hay incluso algunas pocas
familias de bivalvos que en el Jurásico estaban restringidas
a las altas latitudes, entre ellas los Asoellidae y los Minetri-
goniidae.
GRADIENTES LATITUDINALES
En la distribución de los invertebrados bentónicos mari-
nos hay generalmente un fuerte control latitudinal, fenó-
meno especialmente conocido y estudiado en los bivalvos
vivientes. Este aspecto ya fue ampliamente discutido en re-
lación con los géneros de bivalvos jurásicos (Hallam, 1977).
Sobre la base de la distribución de las faunas europeas
(mejor conocidas por ese entonces), este autor reconoció
una disminución de la diversidad hacia altas latitudes. Un
análisis detallado realizado a nivel específico a lo largo de la
región del Pacífico sudoccidental para el Jurásico Temprano
(Damborenea, 1996; Damborenea et al., 2013; Damborenea
y Echevarría, 2015) ha demostrado que este patrón general
se cumple, pero el esperado decrecimiento continuo en la
diversidad hacia altas latitudes (Crame, 2000) está alterado
por un aumento local que coincide con un incremento en la
variedad de hábitats disponibles debido a la formación de la
cuenca neuquina. 
Por otra parte, la dinámica de diversidad diferencial que
presentan algunos clados es un factor que está siendo in-
vestigado para entender mejor los factores determinantes
de los patrones biogeográficos actuales y del pasado
(Crame, 2002). Cuando la diversidad según la paleolatitud
de bivalvos jurásicos se disecta sistemáticamente (Dam-
borenea y Echevarría, 2015), algunos pocos grupos mues-
tran un incremento relativo de la diversidad hacia altas
latitudes (por ejemplo los Crassatelloidea, Nuculanoidea),
mientras que muchos otros exhiben una significativa ten-
dencia opuesta (por ejemplo los Trigonioidea, Pholadomyoi-
dea, Mytiloidea), sugiriendo que las tendencias latitudinales
observadas en algunos linajes vivientes (Crame, 2000) pue-
den haber tenido una historia mucho más antigua y com-
pleja que lo que se pensaba.
Los gradientes de diversidad latitudinales están también
bien documentados para el Jurásico Tardío, en este caso con
claras asimetrías entre los Hemisferios Norte y Sur, las que
pueden atribuirse a las grandes diferencias en los patrones
de circulación del agua oceánica (Crame, 2002). Por otro
lado, las diferencias observadas entre las faunas de bivalvos
estrictamente etiópicas y aquellas de Tanzania y la India
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durante el Jurásico Tardío también fueron relacionadas a
gradientes latitudinales de temperatura (Kiessling et al.,
2011).
CONCLUSIONES
Esta breve síntesis de la paleobiogeografía de los bival-
vos marinos jurásicos, centrada en la extensión de las uni-
dades biogeográficas reconocidas hasta el momento a nivel
mundial, permite concluir que, a pesar de que el conoci-
miento básico de la distribución de estos organismos es
todavía muy desigual en distintas regiones del planeta, es
reconocible un patrón general relacionado con la paleola-
titud. Las tres unidades de mayor jerarquía (Boreal, Tethys
y Austral) han tenido continuidad durante el Jurásico, y su
evolución puede seguirse además en el tiempo y relacio-
narse con patrones anteriores (permo-triásicos) y posterio-
res (cretácicos). La evolución de los biocoremas de rango
menor está en varios casos muy relacionada con los grandes
acontecimientos geotectónicos que ocurrieron durante el
Jurásico, con la disgregación del supercontinente de Pangea
y la aparición de corredores oceánicos, que alteraron lo pa-
trones de circulación oceánica y por ende de intercambio
faunístico (primero el Corredor Hispánico y luego el Corredor
de Mozambique).
El esquema paleobiogeográfico aquí sintetizado es
simplemente un bosquejo del estado actual del conoci-
miento, y que no se dispone al momento de una base de
datos a nivel global lo suficientemente homogénea como
para intentar un análisis cuantitativo riguroso de diversidad
y endemismo. Es de esperar que a medida que aumente el
conocimiento esto pueda lograrse. Especialmente en algu-
nas regiones del mundo el conocimiento sistemático actua-
lizado de las faunas de bivalvos marinos jurásicos es aún
muy incompleto, como por ejemplo el Tethys oriental, An-
tártida, norte de América del Sur, entre otras. 
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